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Etude sur les Podostemales.

10. Structures flo rales et vegetatives des Tristichaceae

G. CUSSET & C. CUSSET

Resume : Synthese des donnees acquises sur les Tristichacees (morphologie, anatomie,

developpement et physiologie) et observations nouvelles. Mise en evidence d'un plan structural

commun aux membres de cette famille et comparaison avec les autres Angiospermes.

Proposition de la classe nouvelle des Podostemopsida a cote des Magnoliopsida et des Liliopsida.

Summary : Established data on Tristichaceae (morphology, anatomy, development and

physiology) and new observations are synthetized. The structural pattern of every species of that

family is generalized and a parallel drawn with the other Angiosperms. The new class of the

Podostemopsida, beside the Magnoliopsida and the Liliopsida, is propound.

Gerard Cusset, Laboratoire de Phytologie Quantitative, Universite P. et M. Curie, 7, quai

St Bernard, 75005 Paris, France.

Colette Cusset, Laboratoire de Phanerogamic Museum national d'Histoire naturelle, 16, rue

Buffon, 75005 Paris, France.

« Ce sont toujours des plantes, mais elles sont

si singulieres dans leur forme, elles ont des

attributs si nouveaux, qu'ils eludent la plupart de

nos systemes dont les limites ne s'etendent guere

au-dela des plantes de nos climats ».

Adanson, 1763

Dans un article precedent (Cusset, C. & Cusset, G., 1988) nous avons examine un bon

nombre de populations de Tristichaceae et delimite, par analyse quantitative sur les caracteres

floraux, les genres et les especes qui les composent. Ici, nous voudrions etudier les caracteres

morphologiques et anatomiques de ces plantes pour leur assigner, si possible, une place dans la

classification des Angiospermes, probleme toujours pendant, bien que de nombreuses solutions

aient precedemment ete proposees. Un troisieme article sera consacre a leur repartition

geographique et a quelques vues sur revolution de cette famille.
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I. LA FLEUR DES TRISTICHACfiES

1. LES CRITERES LINNEENS

Dans un premier temps, suivons Taxiome linneen : « Dispositio vegetabilium primaria a

fructificatione 1751).

se decrire ainsi

ifaria (Bory ex Willd (Fig. 1), prise commeexemple, peuf

—Fleur terminant des rameaux courts ou (rarement) paraissant axillaire
;

pedicelle

s'accroissant a Fanthese.

—2 bracteoles subopposees, scarieuses, Hnferieure embrassant legerement la superieure.

—Perigone simple de 3 pieces scarieuses, minces, ovales-triangulaires, un peu carenees,

legerement unies a leur base, imbriquees dans le bourgeon, marcescentes a la base du fruit.

—Une etamine unique, alternitepale, du cote oppose a Taxe, rarement 2, et alors une du

cote oppose a Taxe et une laterale, souvent persistante en dessous du fruit ; filet aplati, tres

etroitement deltoide ; anthere ovale, obtuse, a 2 lobes bien marques, tetrasporangiee, a

microspo ranges adaxiaux ; pollen en monade, a 8-12 foramens, a cloisonnement succedane.

1 2

Fig. I.

r »»:i

3

Aspect externe et coupe longitudinale de

issima ; 4, Mollugo verticillata.

4

rrif »ria : 3, Indotrfetkh*

t
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—Ovaire supere obovale, tres legerement stipite ; 3 stigmates egaux legerement unis a

leur base, d'abord dresses puis recourbes en dehors et alors divergents ; 3 loges delimitees par

des cloisons completes, tres minces et pratiquement transparentes ; 3 placentas axiles

volumineux portant de nombreux ovules allonges, anatropes, epitropes-ascendants a la partie

superieure de Fovaire, epitropes-descendants dans sa partie inferieure, a 2 teguments

;

tenuinucellaires ; funicules tres courts ; micropyle forme par le tegument externe seul.

—Capsule obovale-ellipsoide, couronnee par les stigmates desseches, trigone, a dehis-

cence septicide en 3 valves subegales, a placentas persistants portant de tres nombreuses

graines de faible taille.

—Graines oblongues a embryon droit, dicotyledone, sans albumen ni endosperme.

La fleur des autres Tristichacees, sensu lato, en differe par les caracteres resumes dans le

tableau 1.

Tableau 1 : Composition des fleurs des autres Tristichacees.

Bracteoles Sepales Etamines Loges ovariennes

Weddellina squamulosa Tul. n ecailles 5 5-25 2

Tristicha australis C. & G. Cusset 2 ecailles 3 2(3) 3

Dalzellia ceylanica (Gardner) Wight 3 3 3

Dal ze Ilia carinata (Lecomte) C. Cusset et D.
diversifolia (Lecomte) C. Cusset 3 (2) 3 3

Dalzellia sessilis (Chao) C. & G. Cusset 2 ecailles 3 2-3 3

Indotristicha ramosissima (Wight) Van Royen 2 ramuli 3 3 3

Indotristicha tiruneheliana Sharma et al. 3 3 3

Whit
more) C. & G. Cusset 2 ecailles 3 3 3

Cet examen rapide, dans un strict esprit linneen, met l'accent sur 1'homogeneite florale des

Tristichacees, ce qui n'est pas le cas dans les Podostemacees. II amene, malgre la frequence de la

trimerie du plan floral (Fig. 2), sur l'existence de 2 cotyledons et de 2 prefeuilles transverses dans

plusieurs genres (il n'existe jamais de prefeuille adossee) a inclure les Tristichacees dans les

Dicotyledones. On notera que la fleur de certains Mollugo (Molluginacees, Caryophylliflores) est

pratiquement identique a celle des Tristichacees.

En suivant les seuls criteres adoptes par Linne, la description que nous avons faite

Precedemment conduit a rapprocher les Tristichacees des Molluginacees, c'est-a-dire des

Caryophylliflores, position deja prise par Baillon (1888), dans un systeme a
d 'Ad. de Jussieu (1848). Mais qu'en est-il des autres criteres?

2 L APPORTDE LEMBRYOLOGIE

Le recours a la structure de Tembryon, dont la valeur a ete etablie des 1765 par un

manuscrit de Bernard de Jussieu (Ad. de Jussieu, 1848), et place au premier rang des criteres

utilisables par A. L. de Jussieu, se limitait d'abord a la simple constatation du nombre de

tificiel
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Fig. 2. —Diagrammes floraux : 5, Weddellina squamulosa ; 6, Mollugo vei

q Tric^ka A.. G+r«»i2c • o TricHr>hti trifariii • 10. Trisfieha trifaria. forme

cotyledons, ce qui permit d/affecter les Tristichacees aux Dicotyledones. Une observation

beaucoup plus fine allait suivre les exemples de Treviranus (1815), d'HoFMEisTER (1849-lM>i;.

de Tulasne (1849-1855), d'HANSTEiN (1871), et de Fleischer (1874).

travail, celui de Cario (1881), bien qu'assez prehminaire, souiignc
Le plus ancien

l'etrangete de 1'embryologie de Tristicha trif* Ei ist hun dadurch besonders

-~l

i

l eirangeie ae i emoryuiugic uc iiniii.nu uiju,,u .
"^^ —— — , i

merkwiirdig ». Le point le plus interessant en est le devenir de la cellule terminaie

suspenseur qui traverse 1'endostome, se renfle considerablement et fonctionne com

haustorium. Ce travail a ete considerablement precise par Went (1908), Magnus l m. •

Chiarugi (1927, 1933), Razi (1949, 1955), Maheshwari (1950), Mukkada (1963, vf h
\

Chopra & Mukkada (1966), Battaglia (1971), Nagendran (1974) et Nagendran ei

(1976) qui ont etudie diverses Tristichacees.

De l'ensemble de ces travaux, concordants a l'exception de ceux de Razi (1949. ^
dont les descriptions n'ont ete retrouvees par aucun des auteurs ulterieurs, et e

observations, on peut tirer la description suivante :

Les teguments externes et internes se developpent pratiquement simultanement (ce

n'est pas le cas des Podostemacees).
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peut

—II n'y a jamais de double fecondation dans les Podostemiflores. Un gamete male

fusionne avec Poosphere mais le second gamete reste dans le tube pollinique tandis que le

second noyau du sac embryonnaire degenere et n'aura aucune descendance. II n'y a aucune

formation d'albumen, memereduit a une seule cellule. II s'agit d'un cas tres exceptionnel chez

les Angiospermes, decrit aussi dans des Orchidacees et des Trapacees (Battaglia, 1980).

—Le zygote se cloisonne transversalement en 2 cellules ; la cellule superieure, bien que se

divisant longitudinalement une fois, ne donnera aucune cellule de la plantule car ses derivees

degenerent. Elles ne subsistent dans l'embryon que commeun croissant plus ou moins ecrase.

—La cellule chalaziale se divise elle-meme en deux. Le noyau inferieur ainsi cree ne sera

jamais isole par une cloison et degenerera. La totalite de l'embryon provient ainsi d'une cellule

en position moyenne au debut de la somatogenese.

—Son developpement suit un processus tres particulier, 1' « Apinagia-type » de

Battaglia (1971) conduisant a un sac embryonnaire a 4 cellules nucleees et un noyau

degenere. Tout se passe comme s'il n'existait qu'un seul archegone chez les Tnstichacees, au

contraire des autres Angiospermes ou la theorie classique de Porsch (1907) voit deux

archegones adosses.

—La cellule basale du suspenseur se developpe en un syncitium plunnuclee qui

ramifier, fonctionnant probablement comme haustorium.

—Les cloisons du nucelle disparaissent tandis que les noyaux se multiplient. II I

ainsi un ensemble coenocytique occupant la plus grande partie de la tres jeune graine. C est en

repoussant cet ensemble, et sans doute a ses depens, que se developpe le jeune embryon (Fig. 3).

Les auteurs ayant etudie cette famille designent ce sac coenocytique comme « sac pseudo-

embryonnaire » ou « plasmode nucellaire » (Nagendran et al., 1976).

—La plantule se developpe tres rapidement, ce qui explique la rarete d'observations sur

son ontogenese. Les donnees de Jager-Zurn (1967) coincident parfaitement avec nos

observations. Le tiers superieur du jeune embryon provient de la cellule apicale du

proembryon, se multiplie lateralement de facon importante et donne deux cotyledons
;

le tiers

moyen a une croissance moins forte et se developpe surtout en largeur pour donner la zone

hypocotyledonaire. Le tiers basal, avec quatre grandes cellules pouvant eventuellement etre

comprises comme des « initiales » de racine et de coiffe, reste totalement inhibe et ne jouera

aucun role dans la morphogenese. Une cellule (ou deux) du suspenseur peut persister assez

longuement, necrosee sous forme de « tache brune » (Schnell & Cusset, 1963).

V - Cette plantule, qui reste de taille inferieure a 2 mmpour Tristicha trifana, a, dans un

\ Premier temps, des cotyledons qui s'allongent nettement, puis se degagent des teguments

seminaux. Simultanement des poils unicellulaires apparaissent a son pole basal. Ce
;

sont des

cellules « epidermiques » qui prennent une grande extension (Schnell & Cusset, 1963, Y\. I,

forme

fi g M et L).

- En un second temps la partie sous-cotyledonaire s'allonge et est munie de poils qui

apparaissent en direction basifuge. La partie qui les porte peut etre consideree comme un

hypocotyle (Rauh, 1937). Simultanement un petit bouquet de « feuilles » est forme par l apex

intercotyledonaire, en disposition spiralee. Ces feuilles ont la meme structure que les

cotyledons
; leur base possede une nervure peu marquee, mais ou on trouve occasionnellement

quelques anneaux de lignine. Leurs marges et leur region distale ne comprennent qu une assise

<*laire. Elles n'axillent aucun bourgeon, tout au moins dans les echantillons que nous avons

famines.
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I

Fig. 3. Indotristicha ramosissima i

Mukkada (1966) ; 12, Trisricha trifaria, dapres Jager-Zurn et original ; 13, Dalzellia ceylanii

(1969) et original. Les indices de A a F indiquent des stades chronologiques croissants.
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Les donnees de l'embryogenie ont ete utilisees par plusieurs auteurs pour reconnaitre la

place des Tristichacees dans un systeme classificatoire.

Went, partisan en 1908 de les placer dans les Rosiflores, fait ensuite une comparaison

entre leur embryologie et celle de certaines Crassulacees etudiees par son eleve S. Rombach

(191 1). Les analogies proposees de facon tres prudente par Rombach allaient etre considerees

commede veritables homologies par de nombreux auteurs qui, devant la divergence entre les

solutions dues aux criteres linneens floraux et les analogies embryologiques, allaient choisir

exclusivement ces dernieres et placer les Podostemacees sensu law dans les Rosiflores bien que

leurs morphogeneses soient distinctes. II faut en effet remarquer que c'est la cellule basale du

suspenseur qui forme l'haustorium des Podostemiflores tandis que dans les Crassulacees

l'haustorium provient de la cellule basale du proembryon bicellulaire (Soueges, 1936). Corner

(1976) rapproche cette structure de ce qui est connu « in Piperaceous diversity ».

L'argument supplemental avance assez timidement par Emberger (1960) de Tanalogie

entre les poils cotyledonaires des Tristichacees et des poils de certaines ptantules de

Saxifragacees ne peut etre considere comme solide, ces derniers etant des expansions de

Falbumen qui manque absolument dans les Tristichacees.

Les faits embryogeniques actuellement etablis, au contraire, nous semblent montrer une

profonde originalite des Podostemiflorae qui ne peuvent, sur ce point, etre rapprochees

d'aucun autre super-ordre de Dicotyledones (ou de Monocotyledones). Nous devons constater

qu'une etude embryologique des Tristichacees ne confirme aucunement les conclusions

deduites des criteres linneens stricts mais ne permet pas, non plus, de leur assigner une place

certaine.

3. AUTRESCRITERES

Plusieurs auteurs ont indique quelle est 1'apparence des grains polhniques des Tristicha-

cees. Cependant ces travaux deja anciens n'ont utilise que le microscope photomque.

Contrairement a celui des Podostemacees ou existent tres frequemment des dyades, le pollen

des Tristichacees est en monades. . . , . H^ nflisseur
Le genre Weddellina a un pollen tncoiporoiae, uc iuuhc « h»^»^ "* - ,", r " r "

egale a la nexine. Les Tristichacees sensu stricto ont tres generalement ete decntes comme

ayant un pollen polyfore (de 8 a 1 2 foramens) de forme plus ou moins sphenque, avec une

sexine finement granulee a granules de Pordre de 0,8 pm (Erdtman, 1952
;

Bezuidenhout,

1964). Cette description a ete confirmee par Sharma et al. (1974) pour Indotnsticha

tiruneheliana, tandis que Chao (1948) indique une ornementation de « 4 papillae >> pour

Dalzellia sessilis. Subramanyan & Sreemadavan (1969) decrivent le pollen de Termola

ceylanica
(

Warming
type

-- -who uuaci vc uaus v^ciic caj^-w, ijui- v»*-o &» »....« —t

habituel des Tristichacees sensu stricto. , ,

Le super-ordre des Caryophylliflores presente des pollens allant de la structure tncolpee a

celle polyporee (Walker & Doyle, 1975) et, de ce point de vue, il y aurait une certaine

confirmation de ce que nous avaient montre les criteres linneens. Cependant ces structures sont

tres repandues dans les Dicotyledones et il est certain que des etudes beaucoup plus precises

doivent etre conduites avant de voir dans la palynologie des Tristichacees un element decisif
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Mme
Callen. Les premiers resultats montrent une structure originale de la zone columellaire.

L'anatomie florale, qui permet parfois, bien que sujette a discussion (l'appareil ligneux

floral est-il « conservateur » ?), de determiner des ressemblances ou des evolutions, est tres

difficile a decrire dans les Tristichacees. En effet la vascularisation de leurs fleurs est

extremement reduite, bien qu'elles soient aeriennes. Ainsi que les auteurs precedents, nous

n'avons rencontre, dans les nervures florales, que des cellules tres allongees, avec de tres rares

rm

aucune perforation, autrement dit des tracheides. Elles sont, en coupe transversale, presque

indiscernables des autres cellules de la fleur des Tristichacees, et, en eclaircissement, la rarete

des anneaux de lignine ne permet pas de suivre leur trajet sans une grande part de subjectivite

(dans Weddellina squamulosa la distance entre deux de ces anneaux est de l'ordre de 0,8 mm,

alors que la longueur totale de la fleur avoisine 5 mm).

La caryologie est pratiquement inconnue. Des comptages deja anciens indiquent des

( Weddellina

(W
inconnu.

Une etude rapide selon la methode du serodiagnostic de 1'Ecole de Koenigsberg (Mez &

Ziegenspeck, 1925) a montre que les proteines globales des Tristichacees ne peuvent etre

rapprochees que de celles de Rosacees, parmi un ensemble Rosales + Hamamelidales +

Saxifragales + Gunnerales + Fabales + Myrtiflores (Kolz, 1923). Roederer (1930) en tire

argument pour les placer pres d'une hypothetique souche ancestrale commune aux Polycar-

piques, aux « Urrosales » et aux « Ursaxifragales », en un phylum independant. II est bien

evident que l'analyse de ces proteines devrait etre reprise avec des techniques modernes.

4. CONCLUSIONSSUR LA FLEUR

Ce qui precede ne nous permet aucune conclusion ferme sur la place des Tristichacees

dans la classification. Nous sommes devant un dilemme serieux : ou nous n'envisageons que

des arguments tires de la morphologie externe, et, dans un systeme tres artificiel, les

Tristichacees devraient etre rangees dans les Caryophylliflores, ou nous prenons en comp e

l'embryologie et les Tristichacees n'ont aucune place designee dans le systeme classificatoire

actuel qui est encore tres largement linneen.
reil

Ce probleme a bien ete ressenti par plusieurs botanistes, considerant aussi 1
appa

vegetatif tres particulier des Podostemiflores que nous allons examiner. lis en ont conclu a

grande difficulte de trouver aux Podostemiflores une place adequate dans la classincatio •

II. L'APPAREIL VEGETATIF
1

9

Des la premiere vue d'une Tristichacee, on ne peut manquer d'etre frappe par 1
etrang

de leur appareil vegetatif qui n'evoque aucune autre Phanerogame. L'interpretation



187

structure en termes habituels est reellement difficile, les divers organes qui la composent ne

pouvant etre ranges dans les categories utilisees pour le classement des organes vegetatifs. Le

typologiste Troll lui-meme (1937) ecrit au sujet de Dalzellia ceylanica : « Die morphologische

Analyse ihres Vegetationskorpers wird hier im wesentlichen von der Entwicklungsgeschichte

geleitet, ein schones Beispiel fur die grosse Bedeutung, welche die entwicklungsgeschichtliche

Method fur die tvoologische Untersuchung gewinnen kann. ».

1. INDOTRISTICHA RAMOSISSIMA

sissima (Wi

confirment

Willis y i 7Ui;.

_ . 3 premiers stades de germination sont identiques a ceux figures pour Tristicha tr if aria

(comparer notre figure 4 et la planche IX, fig. 4 de Willis). Apres la formation d'une demi-

douzaine de feuilles, la croissance de l'axe primaire cesse. Son extreme base se renfle en 4 a

7 mamelons, apparaissant de facon non simultanee, mais dont l'ordre de formation n'a pu etre

caracterise. Chacun de ces mamelons correspond au debut de la surrection d'un organe dont
_— m. A a

terme

applique a des ensembles de valeur diverse dans les Podostemiflores, nous appelerons ici

protocorme l'ensemble des organes lateraux issus de l'axe hypocotylaire d' ' Indotristicha

rme

organe particulier aux Lycopodiacees, alors que Goebel (1928) I'emploie pour une production

de l'hypocotyle des Orchidees. Le point communest la production tardive, en position laterale,

par cet organe, de la pousse feuillee adulte.

termine

on attribue habituellement une valeur de coiffe radiculaire, seul critere qui ait conduit a

protocormiaux

Metcalfe
topographiq

ermi
protocorme

qu'il accompagne a la face topographiquement inferieure et dechire ce qui laisse une solution

de continuite au niveau de la face superieure du bras. On notera que Tristicha tr if aria ne

montre aucune sorte de coiffe a cet emplacement. Ajoutons que ces bras sont a symetne

fortement dorsiventrale et bilaterale et chlorophylliens ; ils portent deux sortes de productions :

—A la face topographiquement inferieure, se differencient en deux rangees longitudi-

nals laterales, des emergences subopposees d'origine exo- et mesogene, qui restent entierement

parenchymateuses, avec une region apicale a plus petites cellules et sans coiffe. Elles sont a

geotropisme positif et quand elles touchent le support s'etalent en disques ou des cellules

epidermiques s'allongent en poils se fixant tres solidement au support. On les a designees

(Warming, 1881) sous le nom particulier d'hapteres (Fig. 6). D'apres Warming ces hapteres

«very often branche exogenously ». Au moins par leur aspect externe elles ressemblent

beaucoup aux « Haftscheiben » de Plocamium coccineum (Gigartinales-Rhodophycophytes)

°«ui ont la meme fonction (Goebel, 1884).
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Fig. 4.

Indotristicha ramosissima
feuille

I

cotyledon

apex

hypocotyle

poil

formation, de la

pseudo-coiffe

pseudo

coiffe
mi tium

rr\
suspenseur

branche

ramuli

apex

©

haptere

primordium

o

cotyledon
feuille epicotylaire

cotyledons

feuille epicotylaire

cotyledons feuille epicotylaire

cotyledor

apex

hypocotyle

poil

feuillette

© rieur
ramuli

hapt&re

feuille epicotylaire

{'euillette
cupule

cotyledon
cotyledon

Dalzellia cevlanica
primordium initium

Developpement du corps vegetatif d' Indotristicha ramosissima (14) et de Dalzellia ceylanica (15). Coupe

longitudinales d'un bras protocormial a divers stades de croissance (semi-schematique).
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A la face topographiquement superieure, en deux rangees longitudinales, apparaissent

des pousses endogenes subopposees faiblement vascularisees par un cordon unique. Ce sont

ces pousses qui constitueront la totalite de la plante adulte.

Les hapteres comme les pousses endogenes se forment relativement pres de Tapex du bras

protocormial et se developpent de fa<jon basipete. Le bras se ramifie lui-meme lateralement,

pratiquement a angle droit, d'une fapon encore non connue, sans piece axillante. On remarque
qu'hapteres et pousses endogenes ne se rencontrent, en couples, que vers le milieu du segment
separant chaque ramification.

La morphologie des pousses endogenes est assez complexe. II apparait d'abord un axe ne

possedant aucune feuille axillante d'apres nos observations et portant des ecailles sans aucune
vascularisation et a assise cellulaire unique. Willis l'a nomme« ramulus ». Sa croissance est

tres rapide, mais cesse bientot ; ce ramulus est done a croissance limitee. II est assez vite caduc.

Sa vascularisation ne comprend qu'un faisceau unique, tres grele, avec des tracheides a rares

anneaux de lignine.

Quand les ramuli atteignent leur taille adulte, « buds may be seen » (Willis, 1902) a leur

aisselle. II importe de souligner que ces bourgeons sont situes entre le ramulus et la marge
externe du bras protocormial, e'est-a-dire que 1'ensemble feuille + bourgeon a un plan de

symetrie orthogonal au grand axe du bras protocormial. Ces bourgeons se developpent a leur

tour en pousses feuillees, mais ces pousses sont bien differentes des ramuli. En effet leur

croissance est importante et n'est arretee que par la decrue des eaux qui les met a sec. Avant,
ils peuvent atteindre une longueur de 40 ou 50 cm alors que les ramuli ne depassent pas 2 ou
3 cm. Ils sont abondamment ramifies, toujours par couples superposes. L'element inferieur a la

structure d'un ramulus tandis que Felement superieur, initie plus tardivement, repete la

structure de la pousse feuillee. Nous nommerons la pousse feuillee issue directement du

protocorme « branche ». Sa structure anatomique est beaucoup plus complexe que celle des

ramuli et pratiquement identique a celle figuree chez Tristicha tr if aria (Schnell, 1967, fig. 6),

avec une protostele, non limitee par un pericycle ou un endoderme, comprenant des tracheides

a anneaux de lignine espaces et probablement du phioeme, bien que, comme les auteurs

precedents (Warming, 1881 ; Willis, 1902; Schnell, 1967) nous n'ayons rencontre aucun
tube crible dans cette espece. Ces branches sont, en debut de saison de croissance,

abondamment recouvertes d'ecailles a une seule assise cellulaire et sans nervation quelle qu'elle

son, assez rapidement caduques.

Si nous essayons de ranger ramuli et branches dans des categories typologiques d'organe,

leurs rapports de position, leur evolution chronologique et leur comportement physiologique

nous amenent a considerer que les ramuli sont des feuilles axillantes et les branches leurs

rameaux axillaires (Fig. 5). Les ecailles qu'ils portent seraient alors equivalentes aux ecailles de

Pteridophytes et a valeur trichomale. Dans cette optique, et malgre leur morphologie externe

semblable, il conviendrait de ne pas assimiler ces ecailles unistratifiees aux feuilles de 1'axe

epicotyle a plusieurs assises cellulaires et vascularisees de facon identique a celle des ramuli.

Deux arguments supplementaires viennent a 1'appui de cette conception :

—Dans le Weddellina squamulosa Grubert (1976) a montre qu'a la place des feuilles de

•'axe epicotyle du type Indotristieha, on observe de veritables ramuli. II ne semble pas trop ose
d 'en faire Thomologation.
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—L'architecture des rameaux floraux est compatible avec cette interpretation. Le

bourgeon floral est a Taisselle cTun ramulus et le pedoncule uniflore porte vers son milieu deux

autres ramuli (Willis, PI. VIII, fig. 5). Si Ton accepte que la fleur de Y Indotristicha

ramosissima possede deux bracteoles transverses, commecelles du Tristicha trifaria et d'autres

Tristichacees (Tableau 1), on ne peut qu'assimiler ces ramuli aux bracteoles, ailleurs identiques

aux feuilles de Faxe epicotyle.

Ces arguments nous amenent a considerer que les ramuli sont Tequivalent des feuilles

epicotyledonaires et que ces dernieres sont differentes des « feuilles » trichomales qui

recouvrent ramuli et branches. Leur structure n'a pas d'analogue connu dans les Angiosper-

mes et leur origine endogene sur le bras protocormial est particulierement originale comme la

symetrie transverse de Tensemble feuille-bourgeon.

Le protocorme &Indotristicha ramosissima est un organe a geotropisme positif tres

inhabituel dans les Tracheophytes. On peut en rapprocher P « Auswiichse der Hypokotylknolle »

decrit dans quelques Balanophoracees et Rafflesiacees parasites (Goebel, 1928 ; Rauh, 1937).

II s'agit de « bras » se ramifiant a partir de Thypocotyle fortement renfle sur lesquels

apparaissent des bourgeons floraux endogenes (Helosis, Balanophoracees) ou exogenes

(Langsdorffia, Balanophoracees). On notera que pour Dahlgren (1980) « The affinities of the

Balanophorales are still totally unknown (as for the Podostemonales) ». L'embryologie des

Balanophoracees, pour ce qui en est connu (Fagerlind, 1945 ; Johansen, 1950) est d'un type

extremement particulier, avec absence de suspenseur et divisions longitudinales preponde-

rantes, et ne peut etre rapprochee de celle des Podostemiflores. Elle est « entierement differente

de celle que Ton rencontre chez tous les autres Angiospermes » (Mestre, 1967). Le systeme de

« cordons corticaux » des Loranthacees qui a parfois ete rapproche des « bras » des

Balanophoracees (Solms Laubach, 1868) en differe nettement, comme ontogenie et comme

structure, d'apres les travaux plus recents, discutes par KuilT (1969) et Salle (1975). Le

« protocorm » reconnu par Taylor (1964) dans les Utriculaires ne semble pas avoir fait Tobjet

d'etudes morphogenetiques precises et, quoiqu'en pense Croizat (1968) pour le groupe

«Avesicaria» au moins, son homologation au protocorme des Tristichacees reste a prouver,

d'autant plus que seule la partie epicotyledonaire se developperait chez les Utriculaires

(Kumazawa, 1967). Notons que les Utriculaires ont un appareil vegetatif totalement

« anormal » et non descriptible correctement en categories tels qu'on les reconnait pour les

Angiospermes.

Ce n'est qu'avec de profondes reserves que Ton peut evoquer au sujet de ce protocorme

les tubercules epicotyledonaires non ramifies de certains Peperomia (Hill, 1906, 1907) et, a

plus forte raison, les bourgeons hypocotylaires d'origine epidermique que Ton rencontre dans

de nombreuses families vegetales (Champagnat, 1961), ou diverses excroissances repertories

par Croizat (1960 : 1096-1149). Mais les « racines laterales » tres particulieres decrites dans

deux Rhexia (Melastomatacees) et produisant a partir de bourgeons endogenes la totalite de a

plante feuillee perennante (Holm, 1907-1925) seraient a reetudier.

On sait que plusieurs Helobiales (Alismatiflores) ont des embryons dont la ba

hypocotylaire s'enfle considerablement, ce qui les a fait rapprocher des Lycopodiales (Mestre

1967). Ces bases, a notre connaissance, restent parenchymateuses (« macropodous condit*° n
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de Dahlgren & Clifford, 1982) et ne portent jamais de feuille ni de bourgeon quel qu'en soit

le type, ni de ratine. La « coleorrhize » connue dans quelques Myrtacees (Briosi, 1882;
Baranov, 1957), d'origine hypocotylaire, ressemble beaucoup a ces renflements basaux des
Helobiales et peut memeprendre un aspect thalliforme. Cependant, la aussi, la « coleorrhize »

reste parenchymateuse et ne produit aucun bourgeon. Par contre le « germ tube » se formant
aux depens de Tembryon indifferencie des Cistanche tubulosa (Orobanchacees), en position

moyenne et donnant des bourgeons endogenes qui constitueront toute la plante adulte

(Rangaswamy, 1967) pourrait etre compris comme intermediate entre protocorme des

Podostemiflores et coleorrhize des Myrtacees. Bien entendu, il ne s'agit que d'un rapproche-
ment morphologique ne correspondant sans doute pas a une parente reelle.

Le postulat d'une extreme reduction, peut-etre de nature neotenique, pourrait conduire
jusqu a penser que la structure exceptionnelle des Lemnacees, dont le corps vegetatif a ete

qualifie de thalle (Caldwell, 1899), a quelque parente avec le protocorme des Podostemi-
flores. Son origine laterale en position hypocotylaire sur un massif cellulaire allonge ou ne se

developpent ni axe caulinaire ni racine, et la possibility pour les Lemnacees de se ramifier par
des « frondes », naissant dans des « poches » et done d'origine endogene (Gasparrini, 1856

;

Dutailly, 1878; Lawalree, 1943; Bruna ud, 1974), plaident pour cette vue tres hypothe-
tique, d'autant plus que la « spathelle » des Podostemacees n'est pas tres eloignee physionomi-
quement de la « small vestigial membranous spathe » (Cronquist, 1 98 1 ) des Lemna. Le
« su^oir hypocotylaire » du Welwitschia mirabilis qui apparait tardivement au cours de
Torganogenese au niveau du « collet » (Martens & Waterkeyn, 1964) pourrait etre

Thomologue d'un bras protocormial de Tristichacee.

Par contre il y a plus d'un siecle que Treub (1884) a figure les stades juveniles de la

croissance de Lycopodium cernuum. En morphologie externe sa plantule est indistinguable de
celle des Tristichacees. Par ailleurs l'etage epibasal de Tembryon se developpe lateralement en
un massif allonge, pourvu de rhizoides et qui portera une pousse feuillee de type habituel : « a

typical stem with normal leaves and adventitious roots » (Eames, 1936). Ce massif, defini

commeprotocorme par Treub, possede des feuilles particulieres, les « protophylles » (Bower,
1935 : 556). Holloway (1914) a montre que ces protophylles divergent des microphylles par
leur absence de vascularisation. C'est un caractere que nous avions retenu en notant Fexistence

de feuilles epicotylaires et de feuilles trichomales dans YIndotristicha ramosissima. Le
protocorme de ce dernier, cependant, presente quelques differences d'avec ce qui existe dans les

Lycophytes : il est pourvu d'une « coiffe » terminale, dont nous avons vu qu'il est tres douteux
qu'elle soit une vraie coiffe, et muni d'hapteres. Aussi pensons-nous qu'il est prudent de ne pas
les homologuer entierement et d'accepter le concept de protocorme comme uniquement
descriptif. Reste que le plan structural vegetatif tres inhabituel de YIndotristicha ramosissima

ressemble a celui de certains Lycophytes.
A la mauvaise saison, e'est-a-dire lors de la decrue des eaux, Fensemble de cet appareil

vegetatif se desseche et la plante semble totalement morte. Cependant des que les restes sees et

plus ou moins dechires sont reimbibes par la remontee des eaux une regeneration tres

importante a lieu. Chaque fragment du protocorme est capable de reprendre sa croissance et se

comporte alors comme l'un des bras protocormiaux issus de la germination.
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2. DALZELLIA CEYLANICA

Nous pouvons retracer la morphogenese de Fappareil vegetatif de Dalzellia ceylanica

Warming ( 1 89 1 ) (sub nomina Lawia foliosa

Willis (1902) (Lawia zeylanica\ de Mukkada
materiel conserve en alcool (Fig. 4).

<f<

forme

de feuilles epicotyledonaires. La difference essentielle reside en la brievete de la partie

hypocotylaire qui est plus large que haute, et en la forme en entonnoir a fond bombe de 1'apex,

les feuilles epicotyledonaires etant inserees sur le rebord superieur, ce qui a des consequences

importantes sur la morphogenese.

En effet l'extension laterale concerne la partie basale de la plantule, commedans les cas

precedents, mais aussi l'apex intercotyledonaire. Les bras lateraux sont a valeur double,

protocormiaux dans leur partie topographiquement inferieure et caulinaires dans leur partie
;

superieure.

Cette demiere est rapidement revetue de petites feuilles, les « feuilles dorsales» de

Warming, non vascularisees, d'une seule assise cellulaire et qui, a notre opinion, sont

entierement homologues des feuilles trichomales d' ' Indotristicha ramosissima. Par contre les
^

« feuilles laterales », justement distinguees par cet auteur, ont une structure plus complexe,
;

avec plusieurs assises de cellules et une nervure centrale (qui nous a paru posseder de la
^

lignine) entouree d'une assise de grandes cellules claires. Cette structure est celle des cotyledons

. et il nous semble que ces feuilles laterales sont les homologues des feuilles epicotyledonaires

&Indotristicha ramosissima et de ses ramuli.
j

Tandis que s'allongent les ramifications laterales du Dalzellia ceylanica, l'apex epicotyle-

donaire, deforme de facon importante, continue a fonctionner et donne de nouvelles feuilles

« laterales ». Tant que ce processus dure, la plante correspond au stade denomme « Lama
j

foliosa ». Apres un certain laps de temps, cependant, deux modifications se produisent de
|

facon concomittante :

—l'apex epicotyledonaire cesse de produire des « feuilles laterales »

;

formation

autour de 1'axe primaire originel.

II se developpe alors un ensemble tres aplati, plus ou moins lobe, a apparence extern

semblable a un thalle d' Umbilicaria cylindrica (L.) Del. avec, en position marginale, les restes

des ramifications du type « Lawia foliosa ». Ces dernieres se detachent lors de la secheresse a

a la decrue des eaux et l'ensemble plus ou moins discoidal, forme en second lieu, persiste se

C'est ce que Ton a distingue specifiquement comme« Lawia zeylanica ». Si les modification

produisent precocement, la forme resultante a ete designee comme variete gardneriana p

Willis, si elles sont tardives la marge du « thalle » apparait plus decoupee :
c'est la van

parkiniana de Willis. En realite il s'agit seulement de stades de croissance avec de lege

variantes quantitatives.

i
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A partir de ce complexe protocormio-epicotylaire, se forment des pousses vegetatives et

des pousses florales.

Les « pousses vegetatives », commedans Indotristicha ramosissima, sont endogenes. Elles

naissent assez profondement dans le complexe basal, 4 a 6 assises cellulaires en dessous de la

surface topographiquement superieure, et viennent au jour par la rupture, qui nous a paru
purement mecanique, de ces assises. Elles restent tres courtes et leur apex arrive a peine au
niveau de la face superieure du thalle. Un grand nombre (jusqu'a un e cinquantaine) de feuilles,

en une touffe tres dense, y prend naissance. Elles sont a une seule assise cellulaire avec une file

mediane de cellules plus allongees, et en tous points semblables aux « feuilles dorsales » de
Warming, auxquelles nous attribuons une valeur trichomale. Ces « pousses vegetatives » sont

l'equivalent des ramuli &Indotristicha ramosissima. Commeeux, elles ont probablement valeur

de « feuilles laterales » epicotyledonaires. II est a noter, a l'appui de cette interpretation, que
ces « pousses » ne sont axillees par aucune piece. Topographiquement on remarque (fig. 2,

pi. XI de Willis et nos observations), qu'elles sont toujours situees entre les nervures du
complexe lateral, c'est-a-dire dans le prolongement des sinus entre les bras protocormio-

epicotyledonaires. Cette position est evidemment favorable a leur assimilation aux « feuilles

laterales ». Willis signale avoir rencontre « only very rarely indeed » des fleurs sur ces

« pousses vegetatives ». Pour notre part, comme Warming, nous n'en avons observe qu'au

voisinage immediat d'une « pousse vegetative » en position de piece axillante (fig. 29 H de

Warming, 1891).

Les fleurs sont toujours isolees. Elles naissent pres de la marge du complexe lateral, de

fagon endogene, et tres profondement dans le thalle. En efFet elles proviennent de la partie

protocormiale du bras complexe, et, pour sortir a Texterieur, traversent la partie topographi-

quement superieure et ontogeniquement epicotyledonaire. Les pousses florales sont axillees, en

direction transverse, par un ramulus, et du cote exterieur sont bordees par des feuilles laterales

Quand
forme

recouvert de feuilles trichomales, entourant en cupule Pebauche florale. L'ensemble est

fortement dissymetrique, la marge de la partie superieure, qui porte les feuilles laterales, etant

entrainee par cette croissance. Le perigone floral de 3 pieces est recourbe en capuchon par

dessus les pieces sexuees, mais ces pieces ne sont aucunement coalescentes et le schema 8 de la

planche XIII de Willis, repris dans tous les Traites de Systematique par Tintermediaire

d'ENGLER (1930) notamment, est errone sur ce point de fagon tres facheuse car il figure ainsi

une spathelle, formation caracteristique des Podostemees et des Lacidees, mais inconnue dans
,es Tristichacees. Nous n'avons pas observe de bractees membraneuses sur le pedicelle floral.

L'appareil vegetatif de Dalzellia ceylanica presente ainsi une structure particulierement

anormale dont nous ne connaissons aucun equivalent dans les Tracheophytes. On peut

dependant considerer qu'il derive d'une architecture analogue a celle que nous avons vue dans

Indotristicha ramosissima, plus primitif sur ce point.

3. WEDDELLINASQUAMULOSA

Cette Tristichacee, qui ne se rencontre que sur le vieux bouclier des Guyanes, a une
morphologie assez differente de celle $ Indotristicha ramosissima. Tout d'abord, a la
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germination, au-dessus de 2 cotyledons du type habituel des Tristichacees, se forment quelques

elements epicotyledonaires a structure de ramulus. lis ont ete bien figures par Grubert (1976,

fig. 5). On note, qu'en plus des feuilles trichomales, ils portent des bouquets de pieces filiformes

inserees sur un axe grele, connues depuis Goebel (1891) comme organes branchiaux

(« Kiemenorgane ») et homologuees par lui aux ecailles de la pousse florale.

Un protocorme, dont on voit les tout debuts sur la figure 5 c de Grubert, se developpe

ensuite de la fagon habituelle chez les Tristichacees. II faut noter qu'on n'y a jamais observe de

« coiffe » terminate (Goebel, 1891 ; Wachter, 1897). Sa symetrie est bilaterale de fagon nette

et il est muni d'hapteres sur 2 rangees a sa face topographiquement inferieure, souvent

confluents en 2 ailes a leur base. Sur des bras protocormiaux differents se developpent des

pousses florales et des pousses vegetatives, tres dissemblables d'aspect. Les deux naissent en

deux rangees laterales a la face topographiquement superieure du protocorme et de fagon

endogene, ainsi que dans les autres Tristichacees ; mais les pousses feuillees, qui atteindront

une grande taille (jusqu'a 60 cm), sont beaucoup plus distantes entre elles que les pousses

florales qui ne depasseront pas 5 ou 6 cm.

Les pousses feuillees sont axillees, en position transverse, par des feuilles a structure de

ramulus qui semblent rapidement caduques et ne persistent qu'exceptionnellement quand les

pousses sont assez developpees pour etre recoltees (exsiccata Sastre 6201 et Cremers 5949). Ces

ramuli different peu de ceux &Indotristicha ramosissima.

La pousse feuillee est tres densement munie d'organes divers qui rendent presque non

analysables les pousses jeunes mais tout s'eclaire lorsque Ton considere la portion moyenne

d'une pousse, assez agee pour que la croissance intercalaire ait ecarte les divers elements et

assez jeune pour que la caducite des organes foliaces ne les ait pas encore fait disparaitre.

A chaque bifurcation on note Fexistence de 3 ecailles, beaucoup plus grandes que les

autres qui sont dispersees sans ordre apparent, en position constante : Tune est en position

axillante du rameau lateral et les deux autres, tres legerement plus hautes le long de Taxe

porteur, encadrent la precedente. Bien que nous n'ayons jamais observe de vascularisation

dans ces pieces, on ne peut manquer de noter qu'elles occupent exactement la position d'une

feuille axillante et de ses stipules laterales dans les Dicotyledones habituelles.

Par ailleurs, sur deux orthostiques qui semblent dans le plan de ramification du systemc

des rameaux feuilles, il existe de nombreuses rosettes de « branchies ». Un examen plus precis

montre que :

—Ces « rosettes » sont, en realite, inserees sur un axe tres court mais constant

;

—elles sont toujours encadrees par 2 ecailles de petite taille et de forme entiere, et non a

l'aisselle d'une ecaille comme Van Royen (1951) Faffirme.

La structure des rameaux est done assez differente de celle observee dans Indotristicna

ramosissima. Essayons-en une comparaison qui ne peut etre qu'hypothetique (Fig. 6) •

Les homologues des ramuli de VIndotristicha seraient les grandes ecailles axillant

rameaux lateraux du Weddellina bien qu'elles ne soient pas vascularisees. Ces ecailles auraien

alors une memevaleur que les feuilles epicotyledonaires les premieres parues et que les feuil e

axillant, sur les bras protocormiaux, les pousses feuillees.

—Les « petites » ecailles, en ordre disperse sur les rameaux, seraient homologues

feuilles trichomales des autres Tristichacees. Cette homologie semble tres probable.
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—Les « branchies » filamenteuses seraient sans homologues dans les autres Tristichacees.

Par contre, elles sont assez frequentes dans les Lacidees. Dans une perspective darwiniste, on
peut y voir un appareil destine a augmenter la surface foliaire de ces plantes et done leur

assimilation chlorophyllienne (Goebel, 1891). II semble que la position constante de l'insertion

basale de ces touffes branchiales entre 2 « petites » ecailles conduise a considerer que ces

ecailles-ci font partie integrante de la structure branchiale. Sa partie mediane ramifiee evoque,
par sa physionomie et sa structure, les paraphylles de certains Bryophytes.

La pousse florale, non ramifiee, est beaucoup plus simple. Elle porte de 4 a 10 ecailles,

entieres et involutees, eventuellement a considerer commebractees ; elles presentent un cordon
axial de cellules allongees sans que nous ayons reussi a observer de trace de lignification. Leurs
homologues sont tres probablement les ramuli ou les « grandes ecailles » des rameaux
vegetatifs de Weddellina, les bractees ecailleuses de plusieurs autres Tristichacees (voir plus

haut) et les ramuli d' Indotristicha ramosissima.

4. AUTRESTRISTICHACEES

germination

Malaccotristicha

(W

wo 1 1 L4.1 to f 1 riLtU I f 13 I IL flU lit tcric I VCit Lift Li »

Dalzellia asiatiques. La germination de Tristicha trifi

d Indotristicha ramosissima, a la seule exception, deja n
Gaffier, 1932), d'une absence totale de «coiffe».

Une fois les bras protocormiaux edifies, toutes les Tristichacees se component de la meme
tacon, celle que nous avons decrite dans Indotristicha ramosissima, a l'exception de Dalzellia

forment
protocormiaux
et flotte librement, difference probablement de valeur assez faible. Elles possedent des ramuli,

vu
nabituellement utilisees par les systematiciens, et pour cela ont ete decrits comme « leafy

shoots » (Sharma et al., 1974), « side shoots » (Aston, 1973), « ramuli foliiferi » (Dransfield
& Whitmore, 1970), « branches rameales fort courtes» (St Hilaire, 1824), « pinnules

»

(Perrier, 1929), ou « branches habituelles» (Chao, 1948), les « branches occasionnelles »

correspondant aux rameaux veritables (nos branches).

Les ecailles trichomales qu'ils portent proviennent, dans le seul cas ou une etude de l'apex
d un ramulus a ete faite (Fig. 6), du recloisonnement d'une cellule epidermique unique, —ce
qui n'est pas le cas de leurs feuilles epicotyledonaires (Cario, 1881, fig. 15) —, et confirme leur

valeur differente.

Les branches, au sens defini plus haut, sont axillees par des ramuli, qu'elles soient florales
ou vegetatives. Warming (1881-1901) dans son etude particuliere du Tristicha trifaria (il faut
mettre en synonymie ses Tristicha hypnoides et Tristicha alternifolia) a justement insiste sur
eette superposition. Elle nous a paru constante dans les Tristicha trifaria (Fig. 5) et Tristicha

wsiralis dont nous avons observe plusieurs populations sur le terrain, commedans les autres
es Peces, a l'exception de la subsp. pulchella du Tristicha trifaria. Dans cette sous-espece, les

P° usses florales sont axillees par des pieces assez grandes, presque lineaires, souvent
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dechirure superficielle

due a la croissance

cordon longitudinal du thalle

ramulus axillant

premiere Feuille

/

apex

gemmaire

stipule

haptere poil haptere mesogene

niveau intergemmair e niveau gemmaire

Fig. 5. —16, coupes transversales d'un bras protocormial de Tristicha trifaria aux niveaux gemmaire et intergemmaire

(semi-schematique).

obscurement tridentees a leur extreme base et bien differentes des feuilles trichomales de cette

espece. Ces pieces sont manifestement homologues des ramuli.

II nous faut insister sur la structure particuliere du Tristicha trifaria (Fig. 6). Les ramuli

nes directement sur les bras protocormiaux sont munis a leur base de 2 grandes ecailles, « fait

tres facilement constatable » (Gaffier, 1932), considerees comme stipules par Perrier (1929)

et Gaffier.

Sur les branches axillees par ces ramuli basaux, dans quelques echantillons recoltes ll y
•

plus d'un siecle (Boivin 2363, Baron 3352) les ramuli axillant les rameaux de la pousse feuillee

sont accompagnes a leur base par deux autres ramuli en position « stipulaire », et depourvu

d'ecailles. Dans environ 5 %des ramifications que nous avons examinees (plusieurs centainesj

on observe deux ecailles assez grandes a cet emplacement, decrites comme« 2 grandes stipu

laterales» par Perrier (1929). Dans la grande majorite des bifurcations, une seule de ces

ecailles est presente ; elle a ete interpretee comme« Tragblatt » par Jager-Zurn (1970) qui e

souligne la position tres anormale et parle a son sujet de singularite (« Besonderheit »). t^ a

environ 10 %des cas, il n'existe aucune de ces ecailles pas plus que de ramulus lateral. On p

observer facilement sur le memerameau la presence simultanee de deux ou d'une seule ec

laterale, par exemple sur le type meme de l'espece. ,

II semble ne faire aucun doute qu'il y a complete homologie entre les ramuli lateraux e

ecailles situees dans une position identique. Cette homologie est a mettre en parallele avec

que nous avons faite precedemment pour Weddellina squamulosa entre ramulus et e

axillant les rameaux lateraux.
^

,

eS

La pousse florale a la structure de celle d' Indotristicha ramosissima a 1'exceptio

bracteoles florales. Dans 17. ramosissima elles sont sous l'apect de ramuli, alors que dan



197

f
.

i

t

branche d'crdre 1

ramulus

branche d'ordre 1

branche d'ordre 2

branche d ' ordre 2

stipule ramuliforme

ramulus

ramulus

stipule membraneuse
I

thalle

(Baron 3352)

j
(coupe transversale)

Tristicha trifaria

stipule membraneuse

(Bory sa, type)

branche d'ordre 1

\

branche d'ordre 2

stipule membraneuse

piece foliaire axillante

"branchies".
si* feuilles epicotylaire

cupule

thalle

""!( coupe transversale)

Weddellina Dalzellia c evlanica

Fig. 6. Schema de la ramification de Tristicha trifaria (17 et 18), de Weddellina squamulosa (19) et de Dalzellia

;

ceylanica (20), montrant les homologies entre pieces foliacees laterales.

i

Tristicha trifaria et australis, Malaccotristicha malayana et Dalzellia sessilis elles presentent

I'apparence de feuilles epicotyledonaires dont nous avons vu qu'elles sont Thomologue des

ramuli.

L'ensemble de ces comparaisons confirme la generalite de la structure decrite dans

Indotristicha ramosissima chez les Tristichacees, a l'exception des cas particulars de Dalzellia

ceylanica et Weddellina squamulosa. Elles mettent aussi bien en evidence Tinterchangeabihte
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entre les structures de type ramulus et de type feuille epicotyledonaire et leur difference d'avec
les feuilles trichomales.

5. CONCLUSIONS

L'examen rapide auquel nous venons de proceder souligne l'etrangete des Tristichacees
* f A • x as. - __

parmi les Angiospermes
analogues existent, et, maigre ses variantes, la Constance de leur architecture vegetative (Fig. 6) :

La racine primaire n'existe pas.

La partie epicotyledonaire, apres avoir donne quelques feuilles (ou des ramuli pour le

Weddellina

Vn protocorme se developpe en plusieurs bras lateraux a partir de la region

hypocotyledonaire. Leur extremite est revetue d'une ou deux assises externes de la zone
hypocotyledonaire, entrainees par la croissance des bras. Dans certains cas, ces assises se

dechirent a la face topographiquement superieure et on observe une structure qui a souvent ete

interpretee comme une coiffe radiculaire.

Ces bras protocormiaux, a symetrie bilaterale et chlorophylliens, portent 4 rangees

d'organes : 2 rangees, topographiquement inferieures, d'emergences meso-exogenes entiere-

ment parenchymateuses qui fonctionnent comme organes de fixation, les hapteres ; 2 rangees

laterales, superieures, de ramuli endogenes axillant transversalement des bourgeons eux aussi

endogenes.

Les ramuli, sans equivalent dans le monde des Angiospermes, sont formes d'un axe

avec un faisceau unique, portant sur 2 a 4 rangees, selon les especes, des ecailles trichomales

;

ils peuvent etre remplaces par des ecailles, plus grandes que les ecailles trichomales, a position

constante (Weddellina squamulosa, Tristicha trifaria subsp. pulchella).~ Ils sont parfois (quelques Tristicha trifaria) accompagnes de 2 autres ramuli, a

l'emplacement habituel des stipules ; ces derniers sont remplaces le plus souvent par des

ecailles, identiques aux ecailles axillant les ramuli (la plupart des Tristicha trifaria, Weddellina).

En general ces elements lateraux manquent (quelques Tristicha trifaria et les autres

Weddellina)

)

Les bracteoles florales se presentent indifferemment sous forme de ramuli (Indotris-

mosissima), d'ecailles (Weddellina squamulosa, Malaccotristicha malayana, Dahellia

Tristicha australis) ou manquent complement (Indotristicha tirunelveliana, Dahellia

Les branches endogenes se ramifient de facon monopodiale, evidente quand on tient
J A „ _ _ . f • - 1 ' •*» a acompte des ramuli et des ecailles homologues.

Weddellina
encadree par 2 petites ecailles, semblant a valeur trichomale, ornent les feuilles et les rameaux.

—Dahellia ceylanica, apparemment tres different des autres Tristichacees, a cependant le

memeplan structural. II differe par une extension plus grande de la zone de croissance qui

englobe, en hauteur, la region epicotyledonaire, et secondairement, en direction tangentielle.
—~— .*^~ « 1 S _ * . - .- .- *-% ^lilC

protocormiaux

formant
protocormiaux

Si Ton compare ce plan structural avec celui des autres Tracheophytes, on constate

;
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—que les Lycophytes presentent parfois des protocolaries analogues a ceux des
Tristichaeees et que, dans les Angiospermes, des expansions laterales de Fhypocotyle existent

pa et la, dans des families a positions taxonomiques tres diverses. II est cependant tres difficile

de leur assimiler les bras protocormiaux des Podostemiflores.

qu'il n'existe rien de comparable aux ramuli ailleurs que chez les Podostemiflores. On
ne peut les homologuer a des feuilles de type Angiosperme que cTapres leur position constante
comme pieces axillantes de rameaux ; il en est de meme pour les ramuli en position

« stipulaire » ou « bracteolaire ». Cette assimilation passe sous silence la position constamment
transverse, sur les bras protocormiaux, du bourgeon axille et leurs origines endogenes.

—que deux categories d'ecailles existant dans les Tristichaeees ont peut-etre des

homologues plus assures : les ecailles trichomales sont frequentes dans les Tracheophytes ; les

ecailles non vascularisees rempla^ant positionnellement les ramuli evoquent les stipules ou les

bractees « reduites » que Ton rencontre assez frequemment dans les Dicotyledones (Brassica-

cees...), mais il s'agit d'organes tellement peu developpes qu'il est bien difficile d'assurer des

homologies quelconques a leur sujet.

que les « branchies » n'ont, a notre connaissance, aucun equivalent dans les

Tracheophytes autres que les autres Podostemiflores.

Par Fensemble des caracteres qui singularisent leur appareil vegetatif (protocorme, ramuli,

hapteres, branchies) les Podostemiflores sont tres a Fecart parmi les Angiospermes actuelles.

CommeFa ecrit Goebel (1928) : « Die Pflanze hat sich also von dem sonst geltenden Schema
der Organbildung frei gemacht ». Rien dans l'appareil vegetatif ne peut confirmer leur

rapprochement avec les Caryophylliflores ou leur fleur conduirait a les placer, ni avec les

Rosiflores, comme le critere embryologique pouvait eventuellement le suggerer.

III. ANATOMIEET PHYSIOLOGIE

Les particularity de Fanatomie des hydrophytes sont tres generalement interpretees

comme des adaptations a la vie aquatique correspondant a une physiologie particuliere.

L'anatomie des Podostemiflores a fait 1'objet de diverses syntheses (Solereder, 1908 ; Engler,

Metclafe
Warming

Wachter. 1897 : Willis, 1902 : Matthiesen, 1908 ; Went
WlSCHER

observationsG. Cusset, 1975). De c

points suivants :

II n'y a pas de lacune intercellulaire et seulement de rares meats (Schnell, 1967) dans
les Tristichaeees. Les seuls espaces intercellulaires connus dans les Podostemiflores existent

dans les genres a fleur evoluee, Apinagia et Rhyncholacis. II s'agit la d'une particular! te tres

singuliere pour des plantes aquatiques, « the system of air-filled lacunae » (Sculthorpe, 1967)

etant considere comme essentiel pour « aeration and respiration in submerged organs

»

(SiFTON, 1945, 1957). Par contre, ainsi qu'il est habituel pour les plantes aquatiques, les

Tristichaeees ne sont pratiquement pas cutinisees. Nos essais de coloration avec le Soudan IV
°nt ete negatifs. Parallelement Pannier (1960) a prouve que Tristicha trifaria a une
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consommation en oxygene exceptionnelle « the highest value ever measured in aquatic

plants ». L'absence d'espace intercellulaire empeche cependant que Foxygene « tends to come

out of solution and accumulate in the intercellular spaces » (Sculthorpe, 1967), les lacunes

aeriferes servant de reservoir a oxygene (Conway, 1940 ; Laing, 1940). Les Tristichacees sont

done, de ce point de vue, a considerer dans Interpretation classique des hydrophytes comme
particulierement mal adaptees a la vie aquatique. « Leur aeration est assuree par 1'agitation de

l'eau et par la minceur de leurs organes, la petitesse generate de leurs appareils » (Chodat,

1936).

Depuis Arens (1936) on sait que les hydrophytes se procurent le carbone necessaire a

partir de 2 sources : le dioxide de carbone libre et les bicarbonates dissous dans le milieu.

Pannier (1960) a etudie cette question pour Tristicha trifaria. II resulte de ses travaux que

Tristicha est incapable d'obtenir du dioxide de carbone a partir des bicarbonates, et il en est de

meme pour les Podostemacees examinees.

Ce comportement physiologique est tres etrange. Ruttner (1953, 1962) a classe les

autotrophes en 2 groupes : le premier comprend les plantes aeriennes et les bryophytes

aquatiques ne pouvant utiliser que le dioxide de carbone libre et le second les tracheophytes

aquatiques et les algues, capables de se servir simultanement du dioxide de carbone libre et des

bicarbonates. A ce point de vue, les Podostemiflores se comportent non comme des

tracheophytes hydrophytiques, mais comme des plantes aeriennes ou des bryophytes

aquatiques.

Une autre particularity des Podostemiflores est l'existence, a Finterieur des cellules,

d'elements concho'idaux d'opale, silice amorphe avec de Feau d'absorption, habituellement

denommes concretions siliceuses ou « silica-bodies ». Ces elements sont parfois tres ramifies

avec des bras qui atteignent et memerepoussent la paroi dans les cellules agees. II ne nous a

pas paru qu'ils prennent naissance de fagon parietale et nous rejoignons la des observations de

Cario (1881), et non Fopinion de Warming (1881). lis sont particulierement nombreux dans

Fassise sous-epidermique du protocorme (Gaffier, 1930, fig. 30). Cependant commeSchnell

(1967) nous les avons aussi rencontres en abondance en position plus interne le long des

faisceaux, en localisation « peristelique ».

Traditionnellement, depuis Warming (1881) on y voit une « veritable cuirasse». Cette

opinion nous parait moins assuree qu'on ne le dit d'ordinaire. II est difficile de voir comment

une rigidite quelconque pourrait etre apportee par des grains d'opale, non relies les uns aux

autres et non attaches, pour la quasi-totalite, aux parois cellulaires. Bien au contraire, ce

veritable sable interne, dans des tissus violemment agites par le flux des cascades ou des

rapides, nous semble un element concourant a la dilaceration de ces tissus. Leur presence ne

nous parait pas etre le resultat d'une adaptation darwinienne, mais bien plutot a Her a la

physiologie de ces plantes : « elle gagnerait a etre etudiee en relation avec leur metabolism^ e

avec la composition des eaux ou elles vivent » (Schnell, 1967). Sur ce dernier pom

remarquons que la distribution geographique des Tristichacees montre de fagon eviden

qu'elles n'existent absolument pas dans des regions calcaires ou marneuses ou les eaux flu via e

sont chargees en ions alcalins. Peut-etre faut-il rapprocher cette accumulation interne en si

et leur impossibility d'utiliser les bicarbonates de leur caractere de silicoles strictes. Cependa

des grains de silice amorphe, semblant tout-a-fait comparables, existent dans diverses fami

de Commelinales (Tomlinson, 1969) et dans les Chrysobalanacees (Metcalfe & Chal f

1950), ou on ne saurait les lier a une physiologie d'hydrophyte.
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apex du ramulus

feuillette

©

phloeme

tracheides

jeune ramulus
primordium de ramulus

apex caulinaire

24 a

phloeme

27 a

tracheides

tracheide

Rg. 7.

ree
An* tom i e de Tristicha trifaria : 21, coupe longitudinale de l'apex d'un ramulus ; 22, coupe transversale de la

TriMh
1

l
dmne d un ramulu s; 23, coupe longitudinale de lapex d'une branche, d'apres Cario, 1881 (sub nomen

non
W ° yP*} !^)

'•> 24, coupes transversales d'une jeune ecaille vascularisee ; 25, coupe longitudinale d'une ecaille

resrv* f
SCU ls ^ e

» "* coupe transversale du centre d'une ecaille vascularisee agee. (Les indices a et b designent
^pectivement le tiers superieur et le tiers inferieur de la piece).
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DIRECTION DU SOMMETDE LA PIECE

Fig. 8. Stomates du Weddellina squamulosa

observe

modernes considerent qu'il s'agit d'un caractere « normal » pour des hydrophytes. En reahte,

s'ils semblent manquer constamment dans les Angiospermes d'eau salee ou saumatre

(Sculthorpe, 1967), leur presence, bien qu'ils soient quantitativement rares, est quasi

constante dans les hydrophytes continentaux (Costantin, 1886; Askenasy, 1870 ;
Borodin,

1870; Sauvageau, 1891, et les auteurs cites par Sculthorpe, 1967, p. 114), sur les organes

aeriens. II faut noter que les organes des Podostemiflores developpes ailleurs que sous l'eau, ce

qui est le cas des branches florales et d'individus assez frequents en peripheric des populations,

au contraire, sont toujours consideres comme depourvus de stomates. Nous en avons

Weddellina

(W
bractee de pousse florale, les autres pres de l'extremite superieure d'un sepale, tous 4 a la tac

abaxiale ( structure

le grand axe oriente parallelement au grand axe de l'organe, 2 cellules de garde arrondies,

et une chambre sous-stomatique occupan

On le considere comme

legerement saillantes au-dessus de 1'epiderme et

presque toute la profondeur du mesophylle. Malheureusement

frequent et ne permet aucune conclusion d'ordre classificatoin.

primitif (Guyot, 1985). Les stomates que nous avons observes sont pratiquement identiques

ceux des Anthoceros (Bower, 1935, fig. 8; Goebel, 1928, fig. 656).

La lignification des cellules des Tristichacees n'est pas rare. Pratiquement t0Utes
.

fi ^
nportantes, du protocorme et de la hampe florale, sont entourees d'une game , '£ n '

ix. 1967. fie. 6 : Willis. 1902. PI. IX, fig. 1 ; PI. XIII, fie. 4; Wachter, 1897, tig-

1
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gaines de collenchyme qui se lignifieraient quand les pedoncules emergent a la descente des
eaux. Un telle lignification secondaire du collenchyme n'est pas rare dans les Angiospermes
(Duchaigne, 1955). Pour les protocormes des Tristichacees, il faut insister sur le fait qu'elle se
produit dans des organes entierement immerges.

-De facon contraire, les elements vasculaires des Tristichacees, comme ceux des
Podostemacees, sont extremement reduits et peu lignifies. Commeles autres auteurs, nous en
avons remarque leur tres faible et difficile coloration par les reactifs de la lignine. II ne s'agit
probablement que de protoxyleme, quel que soit l'age de la plante, avec une importante lacune
de resorption des premiers elements formes consideree par Steude (1935) comme canal
aerifere. Cette interpretation nous parait sujette a caution.

Apres maceration dans l'acide chromique les elements vasculaires observables sont
toujours des tracheides, a extremites effilees, d'une longueur comprise entre 90 et 250 ^m, a
ornementation annulaire ou spiralee. Aucun element de vaisseau n'a pu etre mis en evidence.
Au cours de la croissance ces tracheides sont fortement etirees (« stretching » d'EsAU, 1965a),
et, dans les parties agees, elles ne restent reconnaissables qu'aux anneaux deformes de lignine
rencontrables ca et la.

Metcalfe
affirment que le phloeme des Podostemiflores ne possede pas de tubes cribles. En realite il

existe dans les Tristichacees comme dans les Podostemacees des cribles, rares, mais bien
characterises. lis ont ete figures par Wachter (1897, fig. 10), Romano & Dwyer (1971) et
<J. Cusset (1975), Warming (1881) les represente plusieurs fois (fig. 16 et 19, Planche HI),
amsi que des cellules compagnes (fig. 20, Planche XI ; fig. 9, Planche XII ;...).

Warming a egalement remarque (Planche II, fig. 19) du « liber mou avec pores distincts
ur les parois des tubes cribles, cas qui n'a ete observe qu'une fois ». L'existence possible de

P res sur les parois laterales apparait comme une caracteristique primitive pour des
Angiospermes herbacees (Esau, 19656).

,.
^ ne importante accumulation d'amidon s'observe facilement a peu pres dans

mporte quel organe des Podostemiflores sous forme de grains arrondis de 10 a 20fxm de
metre, avec un gros hile central. Combes (1946) a montre que dans les hydrophytes les
sus sont moins riches a la fois en sucres solubles, en amidon et en glucides membranaires »

ans les plantes terrestres. La encore les Podostemiflores se comportent comme des
Plantes aeriennes.

Au
Ind

.P° ,nt de vue anatomie topographique les bras protocormiaux des Tristicha,
oristicha et Weddellina sont parcourus longitudinalement par deux cordons ligneux,
C es ma' s jamais confondus. La totalite de ce xyleme provient des feuilles laterales (ou des

ma
U

T"
de leUrs bour 8eons axillaires qui emettent de petits faisceaux orthogonaux a la

auc

8e u bra s, puis confluant longitudinalement. Ainsi il n'existe, a notre connaissance,

Thel^h
Vascu,arisat

' on propre au bras protocormial sensu stricto. Dans une Podostemacee,

mmutifl
e « depart » des traces foliaires et gemmaires des cordons longitudinaux se produit sans
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creation de breches foliaires et gemmaires. On ne peut cependant deduire de cette absence seule
que les bourgeons rameaux ou meme les feuilles laterales ou les ramuli ont valeur de
microphylle.

Dans le Dalzellia ceylanica la partie protocormiale du bras complexe (voir plus haut)
presente exactement la memestructure. Cependant a la vascularisation des feuilles laterales

issues de sa partie epicotyledonaire correspondent des traces foliaires de faible diametre, a
lignification peu marquee et a protoxyleme a epaississements en anneaux tres espaces. La
figure I de la planche XI de Willis (1902) montre l'un de ces faisceaux a un emplacement sans
anneau lignifie. Son interpretation : « it consists of a few small cells of which the upper are
apparently of phloem nature, the lower xylem » est parfaitement correcte.

Chaque fois que le phloeme a pu etre reconnu sans ambiguite dans les « thalles » des
Podostemiflores il a constamment ete vu en position superposee au xyleme. Aucune
observation n'y est contraire. Cette superposition est un argument de poids pour ne pas
assimiler les bras protocormiaux a des racines et il parait surprenant que personne ne I'ait

releve jusqu'a present. A tout prendre, Interpretation par Tulasne (1852) de ces bras comme
rhizomes avait plus d'arguments pour elle.

Weddellina

Podostemacees (Goebel, 1930), on observe dans les bras protocormiaux de longs canaux
bordes de petites cellules allongees et renfermant un liquide visqueux, jaunatre a Tetat frais

Wachter
ramifies.

En contraste avec la structure fortement bilaterale des bras protocormiaux, les branches
feuillees ou florales et les pedicelles floraux presentent une allure centrique quand ils sont

adultes. Une opportune discussion de cet aspect a ete faite par Schnell (1967) dans le cas

general des Podostemiflores ; il en souligne la frequence dans des hydrophytes appartenant a

des groupes taxonomiquement eloignes et parfois indiscutablement evolues. Dans les ramuli et

les branches tres jeunes (Fig. 7) ii semble cependant que la structure soit superposee. On
pourrait peut-etre envisager que la structure centrique des branches et des pedicelles ages

resulte de la coalescence des traces issues des feuilles ou des pieces florales. Ces traces, en effet,

bien qu'assez longtemps isolees dans le pedicelle ou la branche ou elles semblent le plus

souvent, en coupe transversale, non lignifiees (« petites steles » de Schnell, 1967), finissent par

rejoindre le cordon axial ou elles se fondent, sans breche parenchymateuse.
jDes recloisonnements cellulaires ne sont pas rares dans les branches. Ils sont parfois

orientes (Wachter, 1897) et on peut penser a « a form of secondary thickening » (Metcalfe &
Chalk, 1957), mais souvent ils ne semblent concerner que des ilots cellulaires et alors n'ont

aucune orientation preferentielle visible (Schnell, 1967).
La structure des ecailles est particulierement simple. Les ecailles trichomales ne montrent

qu'une assise cellulaire. Les ecailles a valeur de feuilles epicotyledonaires sont un peu plus

complexes en ce qu'elles possedent une nervure mediane faiblement lignifiee. Leur limbe a 4 a

5 assises a sa base, et 2 assises dont une assise dorsale de tres petites cellules a son sommet

(Fig. 7). Leur ontogenie est tres differente.

L'apex d'un ramulus presente des cellules en position epidermique dont derivent les
\

ecailles trichomales, chacune ne provenant que d'une cellule unique. Par contre les ecailles a

valeur de feuille proviennent du fonctionnement d'un apex caulinaire, reduit mais plus proche
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de ce que Ton connait habituellement dans les Angiospermes. II est certain que 1'assise sous-

epidermique participe a leur ontogenese. C'est la une difference importante qui appuie la

difference d'interpretation que nous avons proposee plus haut sur d'autres criteres. On notera

qu'en depit de l'absence de breches foliaires et gemmaires, et de moelle, ces apex caulinaires

ont une structure bien differente de celle des apex des Phanerogames hydrophytes a

microphylles (Lance & Loiseau, 1960). C'est un autre argument pour ne pas voir des

microphylles dans les ramuli ou les ecailles a valeur de feuille epicotyledonaire des

Tristichacees.

IV. CONCLUSION

Depuis longtemps les auteurs ont tente de ranger dans la classification des Angiospermes,

les Tristichacees et plus generalement les Podostemales. Les solutions proposees sont

extremement variees. On les a placees dans 18 super-ordres au sens de Dahlgren (1980) sur 31

reconnus

'

Magnoliiflores : (Lindley, 1830); (Richard, 1838); Hallier, 1921.

(Pulle, 1937) ; (Corner, 1976).

(Meisner

Ranunculiflores : (Leonhardt, 1951).

Caryophylliflores : Baillon, 1887, 1888; Van Tieghem, 1906; Bessey, 1915.

Polygoniflores : (Bentham & Hooker f., 1880).

Malviflores : (Richard, 1838); Endlicher, 1841; Diels, 1936; Fontquer, 1953.

Violiflores : (Lindley, 1836); (Ad. de Jussieu, 1848-1855); (Engler, 1930); (Janchen,

1932); (Pulle, 1937).

Theiflores : (Lindley,

1929; et liste citee plus bas pour les Saxifragales.

Podostemiflores : Dahlgren, 1980.

Myrtiflores : (Meisner, 1838).

Rutiflores : Heintze, 1927.

Santaliflores : (Beijerink, 1887).

Corniflores : (Willis, 1 902, a et b); (I

Lamiiflores : Thwaites. 1864: Hooker

(Bentham & Hooker f., 1880).

Warming, 1888, 1894, 1902; (Willis, 1901, 1902); Went

Hutchinson

Alismatiflores : (Richard, 1815); (Martius, 1823); (Bartling, 1830); (Presl, 1830);

Schulz, 1832; Bongard, 1835; Endlicher, 1841.

Ariflores : (Martius, 1823); Griffith, 1838.

Commeliniflores : (Richard, 1815); Kunth, 1822; St Hilaire, 1824; Sprengel, 1825-

1830; Leman, 1828; (Presl, 1830).

Cette enumeration montre clairement plusieurs faits :

Les differents criteres employes ne permettent aucun consensus pour cet ordre. Aussi

bien les tres nombreux doutes exprimes que les positions extremement variees assignees aux

Podostemales dans la classification en temoignent.

'• Le nom d'un auteur place entre parentheses indique qu'il a fait cette attribution avec doute.
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Avant la mise en evidence de la dicotyledonie de la plantule par Bongard (1835) la

tendance tres generate etait d'en faire des Monocotyledones.
—Apres 1840, elles ont ete definitivement considerees comme Dicotyledones (sur ce

critere unique !) sans qu'un accord soit trouve sur la position ou les placer. Cette attitude est

directement opposee a celle d'ADANSON (1763) : « Si Forobanche, la cuscute et plusieurs autres

plantes rapportees a des families de plantes dicotuledones sont monocotuledones comme il y a

beaucoup d'apparence et comme j'ai eu lieu de le constater... cela ne prouvera pas que ces

plantes sont mal placees et doivent etre mises naturellement dans des families monocotule-

dones, mais seulement que cette partie de la fructification est dans le cas de toutes les autres

qui, considerees isolement, ne peuvent servir pour fonder des systemes generaux, parce qu'elles

soufrent toutes des exceptions ». Est-il bien coherent de suivre ce principe adansonien pour la

plupart des especes en cause, et de le rejeter pour les seules Podostemales, comme le font de

nombreux auteurs ?

Apres 1935, la priorite a souvent ete donnee au rapprochement fait par S. Rombach

(1911) de fagon hypothetique entre Fembryologie de certaines Saxifragacees et celle des

Podostemacees sensu law, telle qu'on la connaissait a l'epoque. Cette solution de subordina-

tion a des criteres embryologiques pourtant non totalement certains, a ete suivie par

Wettstein (1933), Marie- Victorin (1935), Skottsberg (1940), Grossheim (1945), Mahes-

wari (1945), Gunderson (1950), Van Royen (1951), Pulle (1952), Gaussen (1952), Soo

(1953), Novak (1954), Boivin (1956), Cronquist (1957, 1981), Benson (1957), Vinogradov

(1958), Emberger (1960), Eckhardt (1963), Melchior (1964), Hutchinson (1973), Thorne

(1976), Takhtajan (1980), Leroy (1982), certains indiquant des doutes reels.

—Cependant, envisageant la totalite des caracteristiques des Podostemiflores, plusieurs

auteurs ont considere qu'il n'est pas possible d'assigner une place dans la classification des

Angiospermes a ce super-ordre (Ad. de Jussieu, 1848; Weddell, 1872; Sachs, 1874;

Bonnier & Leclerc du Sablon, 1936; Fernald, 1950; Mac Lean & Ivimey-Cook, 1956;

Schnell, 1967; Subramanyan & Sreemadavan, 1969; Philipson, 1974, 1987; Dahlgren,

1980; Van Steenis, 1981). Airy Shaw (1973) estime que les Podostemacees sont «an

exceptionally interesting family, perhaps preserved a number of " preangiosperm " features,

both vegetatively and florally» et Mangenot (1973) que «ce sont des plantes extremement

etranges : leur appareil vegetatif les distingue parmi Tensemble des tracheophytes et Ieur

appareil floral, tres particulier, ne les rapproche d'aucune autre famille dicotyledonienne »•

Ad. de Jussieu (1835, 1837) allait jusqu'a ecrire « il est douteux que ce soit des Angiospermes

»

et Buscalioni (1928) a les placer a cote des Psilophytales.

Mollug

Dans quelle mesure 1'etude que nous venons de faire permet-elle des conclusions

.

La morphologie de la fleur, commesa structure ovarienne, est tres proche de celle de

Battaglia

(1971), rme
structure pollinique, pour autant qu'on la connaisse, ne permet

sur ce point.

ryolog

La plantule ne possede aucune racine primaire, pas plus qu'il ne se formera

secondaire ou adventive, les organes habituellement interpretes comme « racines » etan
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ramifications protocormiales de l'hypocotyle. A ce titre, les Tristichacees, et probablement
toutes les Podostemiflores, sont arhizes.

—La totalite de la plante adulte provient de bourgeons endogenes regulierement repartis
sur les bras protocormiaux, axilles en position transverse par des elements foliaires eux aussi
endogenes.

—Les elements foliaires comprennent : des ramuli, sans equivalent dans les autres
Angiospermes, ou des ecailles homologues peu ou pas vascularisees ; des ecailles trichomales
tres frequentes et bien developpees ; des « branchies » filamenteuses, probablement a valeur
tnchomale elles aussi, dans le genre Weddellina comme dans des Podostemacees. On ne les

trouve pas ailleurs que dans des Podostemiflores.
—II existe exceptionnellement des stomates (face dorsale des sepales et bracteoles de

Weddellina), qui n'avaient jusqu'a present pas ete observes.

Le bois n'est constitue que de tracheides a anneaux de lignine difficilement colorable,
espaces.

rmes
aquatiques, par leur incapacity a utiliser les hydrogenocarbonates dissous dans l'eau.

Correlativement elles ne presentent pas de lacune aerifere.

corps

Si Ton ne considere que la morphologie florale, dans un systeme classificatoire strictement
linneen, il n'est pas d'autre solution que de ranger les Tristichacees au voisinage immediat des
Molluginacees, done dans les Caryophylliflores. Ce classement passe sous silence les tres

importantes divergences montrees par Fembryologie, la morphologie et Fanatomie de
appareil vegetatif de ces plantes. II parait des plus hasardeux d'attribuer toutes ces

differences, de grande amplitude, a la seule adaptation au milieu, d'autant plus que nous avons
eu a souligner plusieurs fois que les Tristichacees ne presentent aucune des adaptations au
niilieu aquatique habituelles dans les Angiospermes, singularity deja relevee par Willis (1914)
dont les vues sur ce point ont ete discutees par Arber (1920).

Si Ton prend en compte la totalite des criteres disponibles, par rapport au type moyen des
Dicotyledones et des Monocotyledones et malgre les nombreuses variations presentees par ces
classes, on a le tableau 2.

Pour les 17 caracteres envisages, les Tristichacees ont 2- (12) points communs avec les

icotyledones, 0- (7) avec les Monocotyledones et 3- (10) elements qui leur sont propres, les

cnittres entre parentheses tenant compte des caracteres exceptionnellement ou rarement
rencontres dans les Dicotyledones ou les Monocotyledones. II est a noter que les Monocotyle-

°nes et les Dicotyledones ont 7- (17) points communs et aucun caractere exclusif entre elles.

L ensemble de ces criteres ne permet done pas de ranger les Tristichacees de fagon certaine
a ns les Monocotyledones ou les Dicotyledones, l'existence de 2 cotyledons n'etant pas a elle

e un Element suffisant. La grande originalite de leur embryologie et de leur appareil
getatif interdit que Fon procede de fa^on assuree a ce classement.

Quatre
s
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MagnoL Tristichaceae.

Magnoliopsida Liliopsida Tristichaceae

Cotyledons

Racine primaire

Racines adventives

Bourgeons

(1) 2 (5)

souvent persistante

parfois nulle

presentes

en general exogenes

1 (2)

souvent fugace parfois

nulle

frequentes

en general exogenes

2

nulle

Bourgeons seriaux en general superposes en general collateraux

nulles

endogenes

superposes

teraux

mais colla-

rapport au

Feuille developpee souvent type dicot

parfois ecailles

Ramulus

Orientation feuille/bour- longitudinale

geon

souvent type monocot.
parfois ecailles

longitudinale

par
plan feuille/bourgeon

ecailles

Vascularisation tracheides ou elements tracheides ou elements

constant

transversale sur le proto-

corme, longitudinale sur

les branches

tracheides

Breches foliaires

Breches gemmaires

de vaisseaux

en general presentes

en general presentes

Protocorme vascularise exceptionnel

de vaisseaux

presentes

presentes

nul

absentes

absentes

constant

Cambium intrafasciculaire ou nul extrafasciculaire ou nul nul ou recloisonnement

extrafasciculaire ou en llots

Prefeuilles

Fecondation

Embryologie

Physiologie des hydro-

phytes

2 croisees ou 1 adossee ou 2 croisees ou

presque toujours double presque toujours double toujours simple

vanee
• r

vanee

type angiospermien

de type particulier

type bryophytique

CommeDahlgren (1980) on peut les ranger a cote des autres Dicotyledones, comme

super-ordre, ou comme «sub-classe» ainsi que Philippson (1974) semble le suggerer, sans

affinites connues. Une telle attitude ne serait pas sans rappeler celle de Duchartre, refusant

en 1885 d'exclure les Gymnospermes des Dicotyledones « sur Fembryon di- ou plus rarement

polycotyledone..., ». II y a presque autant d'arguments pour leur attribuer une place a cote des

Monocotyledones, leur fleur pouvant, dans ce cas, rentrer dans le cercle de variations des

Commeliniflores.

—CommeVan Tieghem (1901, 1906) pour ses « Liorhizes dicotylees », on peut admettre

qu'il y a lieu de creer une classe differente de celle des Dicotyledones et des Monocotyledones.

La classe proposee par cet auteur ne repose que sur 2 caracteres (coiffe radiculaire de type

monocotyledone et embryon dicotyle) ce qui n'a pas paru suffisant aux auteurs ulterieurs pou



209

conservent Dans le cas des Podostemiflores, les differences sont beaucoup plus
nombreuses, touchent au plan structural (au sens des zoologistes) lui-meme et les separent
simultanement des Dicotyledones et des Monocotyledones.

CommeSchnell (1967), on peut supposer que « caracterises par tout un ensemble de
« a. a ._ _ _ * . • m mm --

aberrantes

(sensu law) elles-memes
soit denvees de groupes terrestres tres anciens, soit meme originellement aquatiques et
descendant directement des hydrophytes que Ton imagine generalement avoir ete a l'origine
des plantes terrestres ? », cette derniere supposition etant analogue a 1'opinion de Weddell
(1872). En 1987, Schnell estime qu'elles sont «sans lien visible avec d'autres groupes
angiospermiens ». L'observation que nous avons faite de l'existence de stomates, leur
comportement physiologique de plantes aeriennes et leur anatomie peu adaptee au milieu
aquatique nous ameneraient plutot a les voir provenant de tracheophytes terrestres de la plus
grande anciennete. Arber (1920) les considere comme« a very old phylum... —and hence may
be regarded as ancient lines which took to the water before they had diverged widely from the
ancestral type —at a relatively early stage in the course of evolution of Angiosperms ».

837) on peut

ovules bitegumentes enfermes

type

prothalle male tres reduit, qu'elles possedent des graines indiscutables, que le proembryon est
nettement polarise selon un plan longitudinal, bien que le pole radiculaire reste totalement
inhibe, et qu'aucun pied ne se developpe et que leur ramification n'est jamais, a notre
connaissance, reellement dichotome.

rappelle beaucoup celui de certains Lycopodej
conduit a les laisser dans les Phanerogames.

protocorme

Nous choisissons, ce qui ne va pas sans une legere part d'arbitraire ou tout au moins
a ldiosyncrasie, de considerer les Tristichacees comme des Angiospermes non assimilables
entierement aux Dicotyledones ou aux Monocotyledones, et issues de tres anciennes plantes
terrestres, peut-etre a l'origine de Fensemble Monocotyledones + Caryophyllideae reconnu
par Meeuse (1986) comme phylum distinct : « the conventional bisection into Dicots and
Monocots must be abandoned ». Dans ce choix, nous ne pensons pas etre reellement
revolutionnaires, au stade actuel de nos connaissances : « the flowering plants still are
subdivided primarily into Monocots and Dicots although modern authors appear to be
increasingly dissatisfied with these two as equivalent natural groups » (Kanis, 1981). Cette
opinion est proche de Tun des termes de Talternative proposee par Schnell (1967). D'une
a?on P' us generate, c'est la position que nous pensons devoir adopter pour les Podostemi-
ores en general, les Podostemacees possedant toutes les originalites des Tristichacees

auxquelles il convient d'ajouter Texistence d'une « spathelle » entierement close, et, pour les

Pus evoluees des Lacidees (Baillon, 1887) des cryptes caulinaires fermees formant une
protection supplemental des fleurs, structures sans analogues dans les autres Angiospermes.

n ant, cipant sur un travail en cours, disons que les Tristichacees nous semblent etre plus un
niveau devolution qu'une famille naturelle.
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II nous reste a tirer les consequences taxonomiques de cette opinion que nous avons mis

plus de 20 ans a etablir veritablement, et done a creer formellement la classe des

Podostemopsida.

PODOSTEMOPSIDAG. & C. Cusset, classis nova

Herbae sive potius herbulae, annuae vel perennes, fluviatiles in monte devolutis torrentibus, plerumque
tropicales vel subtropicales % radicis inopes. Protocormi brachia a latere crescentia ab hypocotylo sive ab

hypocotylo cauleque, nonnumquam in thallo confluentia, gemmas endogenas in surculos adolescentes

ferentia, haptens inuncata. Polystelae brachiarum cauliumque fascium librum et lignum tantum tracheidarum

habentium. Folia peculiares : « ramuli » dicta, velfissae in pseudodichotomas sive pinnatas partes taeniae, vel

subparallelinervia aut nervis ex disposito flabelli folia, interdum in axillis nervorum extraor dinar is lobis

munita, non raw stipulata, pauca legitime petiolata. Fieri potest ut res ramosissimae et parvulissimae

« branchiae » dictae in caulibus foliisque existant. Gemmaeaxillares surculorum, protocormi brachiarum

transverse contra folia. Necfoliaris, nee gemmalis hiatus. Caules in ramulos dichotome pluries divisi, paucos

aut crebriores, interdum simplices, nonnumquam in thallo irregulariter coalescentes. Flores rite axillares aut

quasi basilares, vel inflorescentiae cymosae aut spicatae, indefinitae. Flores hypogyni, corolla semper

destituta, perigonio deciduo vel persistenti, aut nudi, regular es vel zygomorphi. Bracteolae duae suboppositae

vel plures spiraliter vel nullae, aut spathella clusa f Podostemaceae ) . Perigonii verticillus completus sive

incompletus (1-3-5 tepala) sive defectus absolutus in pluribus generis. Stamina alterna tepalis, libera vel basi

tantum connata, saepe subelevata androphoro, introrsa vel extrorsa, verticillum completum sistensia aut

pauciora unilateralia etiam plus minus monadelpha. Staminodia libera aut nulla. Stamina pollinifera

4 sporangiis et 2 thecis. Pollinis grana globosa vel ellipsoidea, binucleata, monatibus vel dyatibus, ad typa

« tricolpus, zonocolpus, tricolporus, polyporus, inaperturatus » nominata pertinentia. Gynaeceum trimerum

(Tristichoideaej vel dimerum. Carpidia in pistillum tri- vel bi-locularem aut septum abortu unilocularem

coalescentia. Placentae axillares ex septorum tenuissimorum facie expansae, a tergo coalitae. Ovula plurima,

vel in paucis generibus pauca, subsessilia, anatropa, tenuinucellata, 2 tegumenta habentia. Nee duplex

fecundatio, nee albumen. Classis structura juveni embryonis distincte diver sa, embryologia typis « Dicraeia »

vel « Apinagia ». Proembryo in exterior a foeminei gametophyti crescens. Capsula saepissime polysperma in

tot valvas quot carpidia solvens, majoribus partibus placentarum persistentibus. Semina, testa mucosa,

semper compressa et minutissima, funicolo fere destituta, chalaza apicali, hilo inconspicuo. Embryo rectus,

dicotyleus, arhyzus, exalbumineus.

Cette classe comprend le seul ordre des Podostemales constitue des families des

Tristichaceae et des Podostemaceae.

Dans un prochain article nous examinerons la repartition geographique et les tendances

evolutives de ces plantes.

Remerciements : Nous remercions tout particulierement M. le Docteur Jeune avec qui nous avons

eu de frequentes discussions sur la morphologie de cette tres interessante famille et M. le Professeur
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